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小笠原固有種天然記念物カサガイの研究Ⅰ 
配偶子形成の季節変化と生殖期の確認
 矢崎　育子（首都大学東京理学研究科客員研究員）
 山口　邦久*（小 笠 原 水 産 セ ン タ ー）
 黒川　　信（首都大学東京大学院理学研究科）
要　　　約
小笠原固有種カサガイは天然記念物に指定されており、一般に採取が禁じられているた
め、これまで棲息地における分布調査以外はなされてこなかった。今回我々は文化庁より
天然記念物の現状変更の許可をとり、2006 年から 2009 年にかけて父島を中心に周辺の島々
の生息地よりカサガイを採取し、以下の研究を行った。研究は 3 部に分かれており、Ⅰ）
配偶子形成の季節変化と生殖期の確認、Ⅱ）初期発生の観察と受精から成貝までの人工飼
育の試み、Ⅲ）生殖期、配偶子形成、発生及び野外生息数に及ぼす小笠原の温度要因の解
析、となっている。本論文 I では、生息地での生殖が年一回、12 月末であることを明らか
にしたので報告する。
Ⅰ．はじめに
小笠原のカサガイ Limpet は腹足綱 Gastropoda、前鰓亜綱 Prosobranchia、原始腹足目
Archaeogastropoda、カサガイ目 Patellogastropoda、ヨメガカサガイ科 Nacellidae に属し、
岩礁や岸壁の飛沫帯に生息している。多くは殻長 3‒6 cm であるが、大きいものでは
10 cm を超える。種名は Cellana mazatlandica（Sowerby）とされている（Fukuda, 1993）。
Fukuda（1993）によれば、小笠原に生息、あるいは生息していた記録が確認された
Nacellidae は 5 種あったという。いずれも小笠原固有種と考えられているが、このうちカ
サガイは、1968 年小笠原がアメリカから返還された 2 年後の 1970 年に天然記念物（A 
protected animal）に指定されて保護の対象となったため、形態から見た分類、生息分布
及び行動に関する研究（桑澤ほか、1980；米山ほか、2007）は行われてきたが、生理、発
生学的研究及び分子遺伝的な解析はなく、生殖期も明らかではなかった。
今回我々は文化庁より天然記念物の現状変更の許可（17-No.4-1858 and 18-No.4-2210）を
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得て、2006 年 7 月から 2009 年 3 月にかけて、父島とその周辺の島々から合計 182 個体の
カサガイを採取し、貝の大きさと形を調べた後、生殖巣の組織標本を作成して、配偶子形
成の様態を調べた。その結果、7 月から 9 月にかけては、配偶子形成の初期段階にある個
体から成熟した精子及び卵子を持つ個体まで、生殖巣の発生段階の異なる個体が採取され
たが、11 月に採取した全個体が受精可能な卵及び精子を持っていた。更に、12 月末に採取
した個体はいずれも放卵、放精後とされる組織像が示された。なお、島によって貝の大き
さ（殻長）や形（殻高／殻長）に違いが認められた（表 1）ので、6 島 8 地点のカサガイの
DNA 分析をした結果、これらは単一種であることが確認された（Nakano et al., 2009）。
Ⅱ．材料と方法
1．カサガイの採取と貝の大きさ測定
カサガイの生殖期を把握するために、2006 年 6 月から 2009 年 3 月まで、父島（洲崎の
磯と自衛隊駐屯基地内護岸壁）を中心に、南島、母島と周辺の島（姉島、平島）より総計
182 個体を採取した。貝は金属製の薄手のヘラを腹足の下に素早く差し入れて岩からはぎ
取って採取した。貝の大きさとして、貝殻の頭尾軸の長さと殻高をノギスで測定した（図 1）。
2．生殖巣の単離と組織切片標本の作成
貝殻の内側に沿ってメスを動かして頭部で貝殻を固定している殻軸筋（collumellar 
muscle）を切断すると、貝殻が外れる。貝殻を除くと、茶色い内臓の塊が現れ、その下に
生殖腺（Gonad）が腹足の上に乗っている（図 2）。生殖腺の大きさは配偶子形成初期のも
のでは糸のように細く、頭尾に沿った腹足中央のへこみの中に現れる（図 2A）。この時期
のものは茶色で雌雄の判別はつかないが、配偶子形成が進むと体積を増し、雌はくすんだ
緑色に、雄は乳白色になる（図 2B）。成熟した配偶子が増えると生殖腺は更に大きくなり、
雌雄共に貝殻からはみだすようになる。
表１　採取地別の貝の大きさと形
父島の 2 地点（州崎磯と自衛隊護岸壁）及び、母島と南島から採取したカサガイの大きさ（貝の頭尾軸の
長さ、殻長）と形（殻高／殻長）の測定結果。
殻長 mm 殻形(殻高／殻長)
採取地 平均 最小 最大 平均±標準偏差
洲崎磯（父島） 36.0 ± 6.7（n＝85) 21.2 53.9 0.46 ± 0.03（n＝31）
自衛隊護岸壁（父島） 56.9 ± 8.9（n＝33） 40.7 71.5 0.47 ± 0.05（n＝24）
母島 55.2 ± 12.4（n＝34) 39.4 80.7 0.55 ± 0.04（n＝13）
南島 71.5 ± 8.4（n＝22) 53.4 80.1 0.58 ± 0.03（n＝22）
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固定：組織標本作成のために切り出した生殖腺は生理食塩水 PBS（0.9% NaCl buffered 
with 0.1 M sodium—phosphate buffer, pH 7.4）でリンスした後十分量の固定液（4％ パラ
フォルムアルデヒド paraformaldehyde in PBS）にいれて固定、保存した。
切片化：固定後、数日から数ヶ月後に固定液中より取り出した生殖腺を 2×3×3 mm 角
程度の大きさにしてからエタノールシリーズ（EtOH series）；30、50、70、80、90、99.5、
100% EtOH に 1 時間ずつ通して脱水の後、キシロール（Xylol）に 30 分ずつ 2 回通して透
徹、キシロール - パラフィン（Xylol-paraffin）（1：1）にいれて一晩置いた後、溶かしたパ
ラフィン（融点 61℃）で 1 〜 1.5 時間ずつ 3 回置換して包埋を終えた。これをミクロトー
ムで 10 μm の厚さの連続切片としスライドグラス上に伸展した。
染色法：組織片を溶接させたスライドグラスをキシロールに 2 回、2 〜 3 分ずつ浸けて、
パラフィンを溶出させた後、100% EtOH に 2 回、90% EtOH と 70% EtOH を順次通して
水になじませたものをヘマトキシリン - エオシン（Heamatoxylen-Eosin）又は、マイヤー
（Mayer）のヘマトキシリン - エオシンに 10 〜 30 分間浸けて染色した。
封入：数秒間水洗して余分な色素を除いたのち上記エタノールシリーズを逆に辿って水
分を除いた後、クレオソート・キシレン（Creosote-xylene）を経てから、キシロールに移
し封入剤のバルサムを滴下した上にカバーガラスを掛け、封入した。
Ⅲ．結果
1．貝の大きさと形
頭尾軸の殻長で示したカサガイの大きさ、および、形（殻高／殻長）は、採取地によっ
てかなり異なっていた（表 1）。　　　　　
図 1　殻長の測定
自衛隊護岸壁に生息している
カサガイの殻長（頭尾軸）を
ノギスで測定しているところ。
BA
図 2　生殖腺の位置と形
貝殻を除去すると茶色い消化管の塊が現れる。生殖腺（矢
印）は腹足の上、消化器管の下にある。配偶子形成初期の生
殖腺は、小さく茶色で、雌雄の判別がつかないが（A）、大
きくなると雄は乳白色、雌は暗緑色になって消化器官の下か
らはみ出し、貝殻を除去しなくても見ることができる（B）。
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2．生殖腺の成熟度（配偶子形成の 5 段階設定）と季節変化
カサガイの生殖腺は他の巻貝や二枚貝同様、細管構造（Trabecular structure）を基本と
している。細管内に見られた配偶子の発達段階から、採取個体の生殖腺の成熟度を 5 段階
（St. I 〜 V）に分けた（図 3）。なお雌と雄のステージはそれぞれ見分けやすい形態変化を
A
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St. III
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図 3　カサガイの生殖腺の基本構造（A）と配偶子形成の 5 段階設定（B）
A：生殖腺は雌雄で同様の細管構造をとる。この切片は精巣のもっとも早期のステージ St. I での細管の縦断
方向の切片。B：始原生殖細胞から受精可能な卵および精子となるまでを 5 段階（St. I 〜 V、B1：雌、B2：
雄）を示す。一部の拡大写真は横に示した。St. I：増殖期の始原生殖細胞とみられる細胞が見られる。細管
内壁に接して細胞塊を形成しているものが卵原細胞（oogonium）、細胞が内壁に均等に分布しているものが精
原細胞（spermatogonium）である。St. II：生殖細胞成長期。雌では細管壁の上皮（epithelium）に密接し
た卵原細胞が大きさを増し始め、その細胞塊の中から仁（nucleolus）をもった卵母細胞（oocyte）が現れる。
雄では細胞がやや大きくなった第一次、第二次精母細胞（spermatocyte）として細精管内腔にひろがり、細
管上皮から離れて細管の内部に集団として認められる。St. III：卵母細胞は Eosin 好染性の卵黄（yolk 
platelet）を取り込んで更に大きくなる。精母細胞の集団の中に変態を終えた精子（spermatozoon、sperm）
が見え始める。St. IV：卵または精子が優位に存在するが、いずれも St. II や St. III までの段階の母細胞
（gonium）を細管内壁面に相当量含んでいる。St. V：卵（ovum、egg）, または精子（spermatozoon、
sperm）が細管内に充満しており、生殖巣を海水中で切り出すと切断面から卵や精子が流れ出る。St. IV の
生殖巣でも切断面からの卵や精子の放出はあるが、その量はわずかである。St. III では雌雄共に殆ど放出は
見られない。スケールバーは、Aでは 500 μm、B では 200 μm、B の拡大図では 50 μm。
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指標にしており、St. I と V は同じ発達段階と判断できるが、途中段階は必ずしも同じ発生
段階ではない。例えば St. III の雌は成長期から大きさが最大となる第一次卵母細胞までを
含むのに対して、雄は成熟分裂を終えて精子となったものが見え始めるまでを指標とした。
生殖巣が貝殻から大きくはみだしていた雄 11 個体は切り出すだけで精子が流れ出てきたた
め、組織標本にすることなく St. V に組み入れた。
6 月から 9 月の間に採取した 102 個体と 11 月と 12 月に採取した 36 個体の生殖巣の標本
を雌雄に分け、それぞれ配偶子の 5 段階の成熟度（St. I-V）に判別した後、採取日ごとに
プロットした（図 4）。7 月から 8 月にかけて、全地域でさまざまな成熟度の段階の個体が
St. V
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St. I
6月 7月 8月 9月 11月 12月
図 4　配偶子形成の季節変化
6 月から 12 月までに採取した個体の配偶子形成の 5 段階を雌雄別、採取地別に表示した。横軸は月ごとに
採取日に対応させた位置にプロットした。採取地毎に、自衛隊護岸壁は●、州崎磯は○、母島は X、南島
は△で示す。赤は雌、黒は雄を示す。
A B
図 5　卵特異的な壊死像
7 月から 9 月までの卵巣組織内に卵細胞の壊死像がしばしば見られた。A：7 月の St. Vの卵巣。ほとんどの細
胞が壊死している。B：壊死した卵細胞が見られなかった 10 月以降の St. Vの卵巣。スケールバーは 200 μm。
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採取された。St. I と St. II は 7 月から 8 月へかけて減少し、9 月には St. I が観察されなかっ
たことから、この 6 月から 9 月の間に配偶子形成が進行していると見なせた。11 月と 12
月に採取した 36 個体は、すべて St. V になっていた。なお、図 4 は 12 月 22 日に採取した
8 個体を示しており、12 月 28 日に採取した 6 個体は卵、又は精子の残存はあるものの大幅
図 6　飼育水槽で起きた放卵、放精
A：飼育水槽内のカゴに入れたカサガイの様子。カゴ内に透明なプラスチックフィルムを敷き、その左半分が
水面上に出るようにカゴを斜めに吊るした。カサガイ6 個体のうち、右端の 1 個体を除く 5 個体は水面から
出ていた。右端の 1 個体は撮影時に死亡していた。なお、2 個体の殻頂の白色は、塗料によるものである。
B：A を拡大し、卵の集積（赤丸内の白いもの）を示した写真。飼育水槽は撮影の前日に清掃していた。
Dec 28          Mar  22     Jan 08                Feb 21      
A1
A2
B1
B2
図 7　放卵、放精後の生殖巣の変化
A：放卵、放精一日後の卵巣（A1）と精巣（A2）。2008 年 12 月 18 日に水槽内での放卵放精を確認し、翌日
に観察したもの。B：放卵、放精後に卵巣（B1）、精巣（B2）内に残っていた配偶子は 3 ヶ月後までに消失した。
Dec 28、Jan 08、Feb 21、はそれぞれ 2008 年、2008 年、2007 年に採取観察した日。Mar 22 は 2009 年 2
月17 日に採取し水槽内で 3 月 22 日まで飼育し観察したもの。スケールバーは、A は 100 μm、 B は 20 μm。
A B
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に減少していたことから、放卵、放精後と判定し、図 4 には表示していない。
3．雌雄の比率
すべての生殖巣が St. Ⅴになっていた 11 月、12 月に採取した 36 個体は、雌 18 個体対雄
18 個体と雌雄が同数であったのに対し、配偶子形成期（6 − 9 月）の雌雄比は雌 63 個体対
雄 39 個体と、雌が多かった。この傾向は配偶子形成の初期段階ほど顕著で、雌と雄の比
は、St. Ⅱで 24 対 5、St. Ⅲで 20 対 14、St. Ⅳで 11 対 14 とほぼ同数になり、St. Ⅴでは雌は
7 月の 2 個体のみで 8、9 月はゼロとなり雌雄比は 2 対 10 と雌が少なかった。尚、9 月に採
取した St. Ⅲと判定された卵巣中に、精子の残存のある細管が複数箇所みとめられたもの
が 1 個体あった。
4．卵細胞に特異的な壊死
7 月の St. Ⅴ、2 個体の組織像を見ると、いずれも卵細胞の細胞質が不均質となり、細胞
膜（卵殻膜）が破れて細胞質が流出したような像が見られた（図 5）。これと同じような像
が飼育水槽中で死んだ個体にも見られたので、個体の死に結びつく細胞壊死と判断した。こ
の様な卵細胞の壊死像は 7 月に得られた St. Ⅴの 2 個体のみならず、St. Ⅳでも見られ、壊
死化したと判断される細胞が見られなかったものは、7 月から 9 月までの St. Ⅳの 14 個体
中のうち 1 個体のみであった。以上は 6 月から 9 月までの組織像に関するものである。全
個体 St. Ⅴに分類された 11 月、12 月の組織には、壊死と判断される細胞像を示した個体は
少なく、雌 19 個体中 7 個体に壊死化したと判断された細胞があったが、その領域は極めて
小さかった。なお、精巣の組織には壊死らしき像は全ステージを通して観察されなかった。
5．放卵、放精の確認とその後の生殖巣の変化
飼育水槽での放卵と放精（Spawning）：屋外に設置した水槽を清掃した翌日の 2008 年 12
月 18 日に 2 回、放卵が観察された。飼育水槽の清掃はカサガイを壁面に残したまま、昼に
海水を抜き始め、水槽壁面に付着していた珊瑚藻や小さな貝を金属製のヘラで削り取った
後、約 5 時間かけて元の水位（約 50 cm）まで海水を水槽に入れて行った。翌朝の 8 時 30
分に、放卵行動の観察に初めて成功した。水面上約 10 cm の水槽壁面に付着していた貝が
腹足を収縮させて貝殻を持ち上げた形になり、頭部前方から管状の突起を出し、その先端
より勢いよく卵を吹き出した。放卵に要した時間は数秒で、卵は水槽内海水の水流に乗って
すぐ拡散した。その後、午前 11 時半ごろに水槽の水面に斜めに吊るしたトレイの中に置い
た餌用の珪藻を付着させたプラスチックフィルムの上に放卵された卵が認められた（図 6）。
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この卵を検鏡したところ卵核胞（germinal vesicle）が消えており、受精したことが確認さ
れた。この後、トレイから回収した 5 個体（雌 3 個体、雄 2 個体）の生殖巣を見ると一様
に細くなっており、その組織標本の観察から 11 月以降の生殖巣の常態、St. V に比べて、
卵および精子が大幅に減少していることが確認された（図 7A）。
野外での放卵、放精 :　2008 年 12 月 22 日に洲崎の磯より採取した 7 個体（雌 5 個体、
雄 2 個体）は全て St. V であったのに対し、12 月 28 日に洲崎の同じ区域から採取した 6 個
体（雌 4 個体、雄 2 個体）の生殖巣は全て、St. V より卵や精子が減少しており、放卵、放
精後であると判定された（図 7B）。2006 年と 2007 年では 12 月の採取はそれぞれ一回行い
（2006 年 12 月 19 日採取：雄 2 個体、2007 年 12 月 11 日採取：雌、雄各 4 個体）採取され
た個体はいずれも放卵放精前の St. V であった。
6．放卵、放精後の生殖巣の経時変化
2008 年に放卵、放精を確認した 12 月 28 日以後に相当する時期の 1 月 8 日（2008 年）、2
月 21 日（2007 年）、及び 2 月 17 日（2009 年）に採取した個体を翌月の 3 月 22 日まで野外
の飼育水槽中で飼育し、それらの個体の生殖巣の組織切片を調べた（図 7B）。12 月 28 日
に洲崎より採取した雌 4 個体の卵巣には、完成した卵黄膜をもつ成熟卵母細胞を含む様々
なサイズの卵母細胞の残存が観察され、雄 2 個体では精子の残存が認められた。しかし、
配偶子及び細管内の構造の顕著な変化は見られなかった ( 図 7B、12 月 28 日 )。これに対し、
1 月と 2 月に採取した個体（図 7B、1 月 8 日、2 月 21 日）では、 食細胞に由来すると推定
される網目様の構造が細管内に現れ、残っていた卵や卵母細胞が浸食されている様な組織
像が見られた。光学顕微鏡レベルでは精子の構造変化は認識できないが、食細胞に由来す
るとされる細管内の網目様の構造は観察され、細管内のヘマトキシリン陽性の青色が消え、
細管の内腔の大きさが減少して配偶子形成初期のレベルの大きさになっていた。3 月にな
ると稀に卵の残りが見られるものの多くの細管内には卵原細胞と判断される細胞も見られ
なかったため、配偶子形成 St. I 以前の状態になったと考えられる（図 7B、3 月 22 日）。残
念ながら 3 月 23 日に固定した 2 個体は雌のみで 3 月の雄を観察することができなかった
が、2 月までの変化を見ると精子は消え、細管内には多数の食細胞に由来すると考えられ
るネットワーク状の模様が見られているので、この後は雌同様、配偶子の見られない St. I
以前になると推測された。
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Ⅳ．考察
1．カサガイの年間生息状況と生殖期
カサガイが小笠原諸島に棲息していた記録は江戸時代に遡るようであるが（Fukuda, 
1993）、詳細な棲息分布調査は 1979 年 11 月に都の自然環境現況調査の一環として初めて行
われ、そこでは主として父島と母島の貝の大きさと分布密度が報告された（桑沢ほか、
1980）。その後、米山ほか（2007）は貝の日周行動を観察すると共に 2003 年 4 月から 2005
年 3 月までの 2 年間、父島の 2 地点（自衛隊護岸壁と洲崎の磯）で生息数と貝の大きさを
毎月記録した結果、いずれの地点においても生息数は夏期に最大となり、秋から冬にかけ
て大きく減少すること、1 月または 2 月から約 10 mm の小さな貝が見られ、生息数が増加
に転ずることを明らかにし、成長速度、年齢を推定すると共に生殖期が年 1 回、夏から秋
にかけてであろうと推測した。我々の観察でも、6 月初めから 9 月までに採取された個体
には、配偶子形成のごく初期から、放卵、放精が起こりそうな成熟の最終段階に達してい
ると判断された St. V の生殖巣を持つ個体があった。しかしながら、実際に放卵、放精が
認められたのは 12 月下旬の 1 日に限られていた。今回我々は米山ら（2007）と同じ父島の
2 地点で同様の年間生息分布変化の結果を得ており（矢崎ら　Part III として準備中）、採
取個体の生殖巣の組織切片標本に基づいた解析の結果、2008 年 12 月 22 日から 28 日まで
の間のどこかの日に放卵、放精が起こっていたと考えられる。この年の気象条件は 12 月
26 日に低気圧が来襲し、27 日まで海が荒れていたが 28 日には晴れて平穏に戻った。また、
26 日から大潮となり、潮位は 26 日夜半に最低潮位のマイナス 3 cm、翌 27 日にはマイナ
ス 5 cm であったことから、放卵、放精は 12 月 26 日か 27 日と推測される。放卵、放精を
確認したのは 2008 年であるが、2006 年、2007 年も大潮前の 12 月中頃までに採取された貝
の生殖巣はいずれも放卵、放精以前（St. V）であり、また、1 月以降採取された貝は 2009
年も含め採集年に関わらず放卵、放精後であったことから、放卵、放精は例年 12 月下旬の
大潮の時に起こっていたと考えられる。
2．秋口からの生息数の減少の原因    
米山ら（2007）は秋口からの生息数の減少の原因として、台風の襲来による波浪によっ
て引き剥がされるためではないかと推察する一方、台風のこなかった年にも生息数の減少
があったことをあげ、問題提起をしている。ここで我々は夏場に見られた卵細胞の激しい
壊死化をその原因としてあげたい（壊死化の誘引は夏場の高温によるものと考えている。
矢崎ほか　Part Ⅲとして準備中）。
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3．雄性先熟と性転換の可能性について
カサガイ類（Limpet）では、雄性先熟（protandric hermaphroditism）の雌雄同体性を
示す生き物として性転換する特有な現象が知られている（Bacci, 1947、Creese et al., 
1990）。Bacci（1947）はイタリアのナポリ湾に生息するカサガイ類、Patella coerulea につ
いて腹足の中心に注射針を刺入して得られた配偶子から雌雄を判別し、生殖期間中
（breeding season or reproductive season）の 9 月から 5 月まで、月に 4 − 5 千個、年間で
4 万個あまりについて、10 mm 以下から約 40 mm までの大きさの分布を調べた結果、雌の
数は雄のほぼ半数であったが雌の平均サイズは常に雄より 2 〜 3 mm 大きく、小さい個体
では雄の比率が高く、大きな個体では雌が多くなっていることを明らかにした。Bacci
（1947）はこれを雄性先熟の性転換の結果とみなし、生殖期間中はあたかも雌雄異体のよう
に振る舞うが、非生殖期間中の生殖巣で雄から雌への性転換が起こると推察し、その事実
を組織学的にも示した。なお、性転換は雌の 92％に達しており、初めから雌として発生す
る個体は極めて少ないと述べている。Creese et al.（1990）はケラマ諸島の大型カサガイ
類、Patella kermadecennsis についても雄性先熟の性転換を観察し、小さい個体では雄が
多いが大きい個体では雌雄ほぼ同数となると報告している。
カサガイ Cellana mazatlandica は Patella と同じカサガイ目 Patellogastropoda に属する
が異なる科、ヨメガカサガイ科 Nacellidae に属している（Fukuda, 1993）。今回我々が調べ
たカサガイの配偶子形成期は 6 月から 12 月までであり、生殖に繋がる放卵放精活動は 12
月下旬であることが明らかとなった。この間の調査個体、162 個体中卵巣に精子の集団が
複数箇所認められたものが 1 個体（9 月 21 日洲崎磯より採取）あった。しかし、生殖期の
同定が目的であったため、小さな個体は採取しておらず、また、調査個体数が少ない上、
一年を通した調査もしていないため、雄性先熟の性転換を確認できていない。採取個体の
雌雄の比率（雌 63、雄 39）と雌の比率が高かったのは採取個体が個体サイズの大きい集団
であったためかも知れない。全ての個体が St. V となっている冬期、11 月と 12 月には雌雄
がほぼ同数なのに対して、配偶子形の初期段階を含む 6 月から 9 月の採取個体の雌雄の比
率は、配偶子形成が初期段階であるほど、雌の比率が大きいことは非生殖期（1 月から 5
月）に雄から雌への性転換が起こった結果かもしれないと推察している。この問題に答え
るためには、放卵、放精後、卵や精子が吸収消化されてしまう 3 月以降、4 月から 5 月の
生殖巣の観察が不可欠であると考える。
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